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Явление нерасхождения хромосом, генетически впервые усташь 
ленное К. Бриджесом (Bridges, 1913) на дрозофиле, широко распрю* 
ранено в природе — оно имеет место у растений, животных и человек 
Сейчас обнаружены более сложные случаи нерасхождения хрг» 
сом, чем те, которые наблюдал К- Бриджес . В связи с этим усложни¬
лась и классификация этого явления. Кроме ранее известных первич­
ного (у нормальных-особей) и вторичного (у исключительных особе! 
перасхожденйй хромосом, теперь различают т а к ж е простое (у одно, 
родителя) и двойное (у двух родителей) нерасхождения, а также пост 
довательное нерасхождение хромосом в двух мейотических делении.,. 
(Stern, i960; Stewart, 1960, 1962; Kelsall, 1961). Причем сложные с л Р ™ 
чаи нерасхождения хромосом у животных с образованием жизнестоек ™ ; 
ных анеуплоидных организмов наблюдаются чаще на половых хрг.:/:- j? , 
сомах.и, как правило, не наблюдаются, на,- крупных аутосомах. У че.да. ' 
известны гипоплоиды т и п а : ^ ' . , , и , г и 1 1 е р п л о и д ы типов XXXKi 
XXXXY, и не известны анеуцлоиды по крупны?,! аутосомам. ОчевидЕ,: d 
это связано со спецификой половых хромосом: .и особенностями их №у ' 
-ведения в интерфазе (Lyon, .1962; Moore, 1962; Worishima a. oth., Ш^21 
Ohno, 1963). . ; к о н 
В понятие «нерасхождение хромосом» как одной из форм геномных 
утаций мы включаем все случаи образования анеуплоидных гамет, во-
никающие в результате нарушений мейоза, а показателем частоты на­
ущений условно считаем частоту гипоплоидных самцов и гиперплоид-
ЫХ самок, т. е. исключительных особей, появляющихся в потомстве. 
О механизмах нерасхождения хромосом созданы многочисленные 
!йпотезы. Так, К. Б р и д ж е с (1916) высказал предположение, что нерас-
юэкденнс хромосом связано с нарушением их конъюгации в профазе 
«коза. П. Н. Соколов (1934) считал, что большое значение д л я нерас-
•ждения хромосом имеет гевотипически определяемое изменение аппа-
ц Ж » ™ прикрепления нити веретена (т. е. центромеры) . Большую роль 
иного контроля над нерасхождением хромосом у ряда линий дрозо-
|Илы показал Р . Шпилер (Spieler, 1963), хотя непосредственный меха-
:нзм перасхожденпя им не был изучен. 
ЛЛ. Г.. Л е б а т с в и Ф. А. Смирнов (1934) первопричиной нерасхож-
;енмя хромосом считали жслатиннзацпю плазмы в о время мейоза. 
!Й. А. Рапопорт (1938) также объяснял э т о явление нарушением синап-
ИДмичгскп.х свойств хромосом из-за приобретения ими свойств клейкости 
1р П е р и о д мейоза. 
)1. Ж Л. Стертеипнт и X. Бпдл (Slnrtcvant a. Beadle, 1939) считали, что 
iBTopi i ' i i iDL 1 перасхождеппс происходит из-за отсутствия или нарушения 
кон ыпгпнпи хромосом в ыепозе и обусловленного этим независимого 
^распределения иеспареппых гомологов. Отсутствием нормальной конъю­
г а ц и и х juIM (Л.Ч1М в M i ' f i i r u ' (особенно гетерохроматиновых районов) , пр-и-
Iйод'а 11 !• • J'I к i i o i e p e хромосом, ,П. Саидлер и Г. Бравер (Sandler а. Вга-
Sf|Jver. HCi) объясняют н/.пыточиос образование первичных исключитель­
н ы х с,'van!'. l l o М Ж ) П ! Х Л И Н И Я Х Дрозофилы. 
i fv К у:;i• |* с с о а в т о р а м и (Cooper a. oth„ 1955) высказали предполо­
жена. . а е . . c t K U J D H иерасхожденни может б ы т ь конъюгация различных 
. н е т м ! . ;>•-' лчных аутосом или аутосом с Л'-хромосомой. Эта гипотеза 
' б ы л а пг . -п черждепа и экспериментах н а дрозофиле при изучении час­
т о т ы перасхожденпя хромосом в линии трипло- lV (Sandler a. Novitski. 
•'• 1956) п MI в линиях, гетерозиготных п о инверсиям (Forbes, 1962). 
• Как показано Р, Грелл (Grc l l , 1962, 1963), перасхожденпе хромо-
• сом м о ж е т быть связано с процессами спаривания гомологичных хро-
» мосом — т а к называемых обменной (предшествующей кроссинговеру) 
у и распределительной конъюгации (предшествующей расхождению) и 
raHffli: особенно с конъюгацией гетерохроматнна. Очевидно, что причин для 
•jpocji? нарушения нормального хода мейоза много, а поэтому перечисленные 
овей; Г И П 0 Т ! ; ! 3 ы ни в коей мере не исключают друг друга . 
рОМо Нами было высказано предположение, что в основе первичного не-
ош расхождения хромосом лежит образование разрывов хроматид и ш 
; р В № перско.мбинацня (Тихомирова, 1961, 1963). 
-.оШ • ^ • п я л ° к а з а т е л ь с т в а этой гипотезы в настоящей работе проводился 
Ш 0 ! ^ ; с Р а о н ! 1 т е л ь н Ь 1 1 ' 1 а " а л и з закономерностей нерасхождения половых хро-
т о с л е | ;мосом телоцентрической и кольцевидной форм. 
еннйш|• Были использованы лабораторная линия Drosopkila melanogaster 
3 a f № H K O r o т и п а ^ с т елоцентрической X-хромосомой и гомозиготная ли-
1 0 с ^ ' Я и я ' м а Р и и р о в а н н а я двумя генами — у и v, имеющая Х-хромосому 
помл-': к °льцевидной формы {Xе1). Впервые подобная линия была получена 
та» Л - М ° Р г а н (Morgan, 1932, 1933). 
•ц,. Структуру такого типа J - х р о м о с о м ы изучали на гигантских хромо-
)'ид№ Г ™ ^ Ю л Ш Ж е л е 3 Д ж - Ш У Л Ь Ц и Д* Кэтчесайд (Schultz a. Catchesi-
IX як'"- 1 9 3 7 ) - Они показали , что кольцевая хромосома произошла из двух 
сцепленных ^-хромосом путем их разрыва и соединения дистального 
- к о н ц а одного плеча с проксимальной областью другого плеча. При 
63 
та 
те. 
в . 
I 
.том имела место потеря (дефпшснси) неоольшого дистального к о | 
и дупликация проксимального гетерохроматина. V 
' 1 Кугчесайд и Д. Ли (Catcheside a. Lea, 1945) исследовали р^; Ч а 
дню'кольцевых хромосом дрозофилы на облучение рентгеновыми | 
чами. Анализу подвергали гигантские хромосомы слюнных желез лис 
пок первого поколения от скрещивания облученных самцов Xе2 (400i]| 
с необлученнымн самками. Было убедительно показано, что при обу­
ч е н и и кольцевых хромосом никогда (749 изученных случаев) не воз| : : 
кают Y-образпые ii телоцентрнческие хромосомы, но в первом пока* _ 
чип наолюдастся р е з к о е преобладание самцов: 526 самок на 1020 са§ 
i:oi; против |Г.4 самок н а 183 с а м ц о в в к о н т р о л е . Авторы сделали вы* 
0 том, что у дрозофилы не происходит «заживления» концов при e f ' j ^ ' , : 
1 [ а ч j 11, L\ | разрыве кольт-вой хромосомы, а образуются либо новая фу%'^" . ' 
т о н и р у ю щ а я кольцевая хромосома, либо элиминирующаяся дицент*обту 
.-••ч ;oi 'хромосома. , ' ] , .Wopran (1933) и П. Новицкий (Novitski, Щ п т 
;•. it -гич- c h . i M H ' . b T o i . i M H п о к а ч а л и , что кольцевые хромосомы ча|-.-
I . - ; , ; ; . ! : ; i - . i гм,цц, ,\у к ' . -"! i а :овл 11 i i ю большого коли ч ест вн. самцов Т]||-' 
\<У у г,,,-!!-.- ii ILi, .у II г I l i r a v e r . Blount. ИМ:)) описали цитолог»; 
, : ч , , :>,| ч:,!! v : | : \ | " ! . " п , : у I. i ю ;о(|и 1,т рачпых линии с кольпевщ. 
. • ; , - ; : i : ! ! . : . \ e , i K . U ' T h l X . И Ж . 'Л Ы 1 0 Ч .ЧСТо ( О Т 12 ДО 22%) (j 
. . . . . . . : • , :• | . . . . ! ' 1ч ; ь ' \и.ч urn. к а к следствие образования д и ц е н т р и ч е с Е 
.;• ,- .: г, •• . !>• ;" • к i е. i б I! i ] a 111! I! с о с г р и н е к п х хпиматид. 
i •: •,: х.>н!Ы1;:;я ч л п о п ш«юлении самцов XI) при об; 
:: : . а а ч - •••,• •••фил с клтьцевыми .V-хромосомами, можно изуча 
• . ; •• ! • • . и ч : и я . е ч ч ч ш а ы е с потерей половых хромосом, вози 
- :. ;. ч . ч о . м е ч\ ра ФЫВПВ, т. е. явления, механизм которых ИЗ! 
. :: i t : . - , j ' l . ' .T; (.шину, I Inmiorz, I'»">7 и др . ) . Учет частоты появ,: 
о • ! . i.. i i -1 j а ч . i ; ч 111 [ ••. e.iMnK IIU.JIHUHT проанализировать случаи возш c a , 
:i> -\" . ; 4 : 4 ; - : ; , T O I I г а м е т , т. с. гамет, возникших в резулмг 
• ; а !'• р.че.ч'.жд-чшя хромосом в мейове, 
Д.т. t.v!.npim;:i!nn аисуплоиднп были использованы р е н т г с ю Е 
л ч . П ' t . - i u r i i f применен режим, б л и з к и й к описанному р а н е е {Тк 
\ | ! с о;ач НИМ): дота облучения— 2000 и 3000 р, напряжение — 2001 
се.;,: тока 17 ма, расстояние — 30 см, фильтр — 0,5 мм Си и 1 лш, 
с.ач; подошппгаго ослабления— 1 мм Си. Облучение производилось 
Институте медицинской радиологии на аппарате Р У М - П . 
С целью выявления индуцированных разрывов хромосом через 1 
после облучения применялось воздействие высокой температурой (•; 
в течение 8 ч) (Тихомирова, 1961). Самки облучались в 3-дневномм 
рас те. 
Для учета исключительных особей производилось скрещивание! 
мок анализируемых лян'ий с самцами линии тестер, маркирована; 
генами: ш : 1 и В. Все исключительные самцы п р о в е р я л и с ь ' н а стери: 
ность, а исключительные самки проверялись генетически. Скрещивав; 
ставились немедленно после окончания воздействий. Кладки получи 
4—5-дневные. 
Все варианты опыта были поставлены не меньше, чем в двух ш. 
торностях, но так как они дали однотипные результаты, то дат 1 
после соответствующей статистической обработки приведены суммам 
(см. таблицу) . 
Анализ данных показывает, что частота появления исключительй 
самок и самцов в линии X е 2 за счет спонтанных нарушений в мене 
у самок невелика, так ж е как и в линии С-3. 
При действии высокой температуры в линии Xе2 частота появле* 
самцов типа ХО несколько увеличивается, причем эти показатели-
отличаются существенно от таковых в линии С-3, в то время как част 
I , 
Таблица 
Ч а с т о т а п о я в л е н и я и с к л ю ч и т е л ь н ы х о с о б е й в FL п р и р а з л и ч н ы х с п о с о б а х 
в о з д е й с т в и я на с а м о к д р о з о ф и л ы 
Щ 
Вариант 
Ч и с л о н о р м а л ь ­
ных о с о б е й 
Ч и с л о и с к л ю ч и т е л ь н ы х о с о б е й 
с а м о к с а м ц о в самок % 
с а м ­
ц о в % 
i Be.t действии 
: Т е м п е р а т у р а 37 
'< О б у ч е н и е 3000 р 
О б 3000 / ' — т е м п е р а 
ivp. i 37 
be ; J.'K i c i l C T H i i : ! 
T e M i k i » a i v ] > a 37 
06.1V'K'HI!i- /• 
О б л у ч е н и е 200(i ." -;- ii-uiicpa 
ivt>:; 37 
Л и н и я XC1 
11683 11059 1 0,01-'-0,010 6 0,06 + 0,022 
23129 22110 5 0,02- 0,009 27 0,14-1-0,025 
6124 5710 11 0,18+0,054 83 1,43+0,156 
1527 I4S9 5 0,33 ± 0 , 1 4 6 52 3,37 Л 0,458 
Л и н и я C-3 
3517 13404 5 0,04- 0,017 
4577 4У67 6 0,13+0,052 
H.'MS 8190 11 0,17 + 0,045 
0&S!) 10967 19 о, fa+0,041 
8 
9 
112 
0,0G 0,021 
0.18 0,060 
1,35 : 0,127 
247 2,20 ± 0 , 1 3 8 
та и с к л ю ч и т * . : i , J 
P e H T T e l l O H b i 
т е л ь н ы х с а м о к i 
в л и н ч и (:-:•») и 
c:r: ыг. i 1,43 ; 0 
.14 самок достоверно не изменяется в обеих линиях. 
IVчи незначительно увеличивают появление исключи-
йоенх линиях (0,18+'0,054 в линии Х<2 и 0 ,17±0 ,045% 
резко повышают частоту появления исключительных 
56% в линии X'- и 1,35 + 0,127% в линии С-3) . 
П р и дополнительном действии высокой температуры частота появ­
ления самцов тина XQ достигает 3 , 3 7 ± 0 , 4 5 8 % в линии Xе2 и 2 , 2 0 ± 
±0,138 , ;„ в линии С-3. Эти величины значительно превосходят сумму, 
получаемую от действия рентгеновых лучей и температуры, применяе­
мых порознь ( / э <0,001) . Эффект последействия, рассчитанный по ранее 
предложенной формуле (Тихомирова и др., 1964), в этом случае несом­
ненен и составляет 115% в линии Xi:1 и 44% в линии С-3. Однако при 
анализе частоты появления исключительных самок в обеих линиях не 
удается наблюдать явление последействия. 
Результаты, полученные в опытах с линией дрозофилы Ха, позво­
ляют заключить, что частота разрывов хромосом и их потерь, вызван­
ных действием рентгеновых лучей, о которой судили по частоте появ­
ления самцов ХО, превышает спонтанный уровень более чем в 20 раз. 
Причем можно предположить, что в момент облучения возникают не 
только истинные разрывы, которые реализуются в условиях экспери­
мента, но и потенциальные. В наших опытах о частоте таких потенци­
альных разрывов можно судить по эффекту последействия — увеличе­
нию количества разрывов , реализующихся при последующем действии 
высокой температуры. Последние составили в данных условиях экспе­
римента 115%, т. е. приблизительно столько ж е , сколько и истины' 
разрывы. 
Эти данные вполне согласуются с существующими предст^п-
ми о возникновении при облучении двух типов разрывов (Св -
Wolff a. Luippold,,1956; Дубинин, 1963 и . д р . ) . Эти экспери: 
данные можно объяснить и несколько 'иначе . М о ж н о предпо 
высокая температура, примененная после облучения, способе 
шему движению хромосом, что препятствует воссоединению разорв 
ных при облучении концов в исходное состояние и способствует 
5 Зак! 720 
перскомбинации и потере. Решение вопроса о том, какое из предда, 
женин является справедливым, на основании имеющихся данных Л " дую 
невозможно. • \ * 4 
Сравнивая полученные в данном опыте в обеих линиях резулед •> -чуч< 
с темп, которые были получены нами ранее на линии Кантон-С { т а ;с ров; 
центрические Х-хромосомы) (Тихомирова, 1961), т. е. на одной лив |. ДР о : 
с кольцевыми и двух линиях с телоцентрическими хромосомами,мед | ; яых 
видеть их полный параллелизм. Это дает право считать высказащ $'-зоф 
памп аберрационную гипотезу о механизме первичного нерасхожда | ; ° д н 
хромосом весьма вероятной. | 
Дли подтверждения ее могут представить интерес и другие фаю M e e t 
известные в литературе п имеющие непосредственное отношение к п| | . 
о . ] е \ Н ' . i 
Так, Л ж . Паттерсон с соавторами (Patterson a. oth., 1932), ана| f 
:ирул действие старения sum пород облучением па первичное нера >; 
чождишг хромосом и р.чзрывы хромосом, т акже обнаружили m f 
H U H iiap.i.T, и . in ;м полученных данных. | ; 
| [, м ш.-крн inn о и,то тжачапо , что частота разрывов хромосом | ' 
i i : : . и) .и .ним н не i.-ii'.iicin иг мощности облучения, п частота хро#: 
, , I\:н;.)\ .ин-рр;им:н, об\е.|| |».!сншлх одновременным появлением дк-;-
;;и,;ц.:!;. н | | i i i i i o i i . i . i t . J i ; i .чл.чдрлту дозы !i зависит от мощности С 
; ,4, i) io! i г м . - с п IMI: . 'In. 1!Н«; С -ажгр и P;ifin, 19(i4). Fane Дж. Щ T ; i 
( \ \ „ ; ,r, l - L ' l i н а / ; iiirluiiitffuslir. : i з а т е м Л\. ,ЧСмерок и С. Ферр/ Р 
i | ) < - ; i i . .• с Г . -nm. . Ili.'i(>) и.i ll wilts никчп. 'ш п а . т н ч н о связи мерами ^J. l u 
., чли • ; . . . \ | . . . - . .м о И)-сщ II .МОЩНО!' МЯО i V'H' 1111 я . Я . I i . НВТЮШКИШГ 
[ | о ; м | i It :iir!ti.tit!'it,<.ftr било показано, чп» н ипторвгис доз отШ 
:.. /• ч.1С1>».-| мграгчс/кцашя проноршнщнлым .'[о.ч1 рентген»; 
а 
от 
Г>.!.!•-. ni'.ijHKimi зависимости частоты появления нск.чючителыт 
• r , . . 6 r i i , i o i t . i рентгеновых лучей была изучена X. Траутом (Тга. 
111:• I ) . Крпнп'о доза аффект для исключительных самок были очб-
o . i ' i / K d i . i M i i , а для исключительных самцов примерно соответствовк, 
i.i;a.ipa I iHiiioii зависимости. 
!'. .Ме.тлер (Ми Пег, 1940) и Г. Понтекорво (Pontecorvo, 1941) ш 
ч.1.in потери половых хромосом при облучении самцов дрозофилы Bi 
чнеимостн от дозы п нашли, что частота возникновения гамет без т 
них хромосом пропорциональна дозе облучения. Н а этом основав 
авторы сделали вывод, что потери хромосом являются результатом i 
iдиннчных разрывов. 
Д ж . Герсковиц и Г. Мсллер (Herskovitz a. Muller , 1953) аналв 
ровяли частоту появления исключительных самок в потомстве облуче 
ных разными дозами матерей со сцепленными .Y-хромосо.мами н наш 
что эта зависимость соответствует экспоненциальной со степенью' 
(0,427% при 1000 р и 3,38% при 4000 р). Авторы объяснили это те 
что частота исключительных особей служила отражением частоты pi. 
рывоа сцепленных Х-хромосом и межхромосомных обменов. Привей-, 
ные данные о зависимости частоты нерасхождения Х-хромосом от до?? 
облучения самок дрозофилы также не противоречат высказанной mi-
гипотезе о природе механизма рассматриваемого явления . 
Представляет интерес проанализировать т а к ж е поведение разрь 
вов хромосом в ооцитах дрозофилы с точки зрения длительности щ 
мени, в течение которого возможны их воссоединение и перекомбв 
ция. Наблюдавшиеся нами случаи потери J -хромосом регистрируем 
по частоте появления самцов типа ХО в потомстве самок различии 
линий, с телоцентрическими ^-хромосомами, облученных жестки 
рентгеновыми лучами (200 кв), можно было модифицировать пои. 
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дующим действием высокой температуры, примененной только через 
1 ч после облучения. П р и действии ж е температуры через 2 ч после об­
лучения модифицирующего эффекта наблюдать не удавалось {Тихоми­
рова, 1961, 1963, 1964). Аналогичное явление наблюдалось и в линии 
дрозофилы с кольцевыми ^ -хромосомами , т. е. на основании получен­
ных нами данных можно считать, что разрывы хромосом в о о ц и т а х д р о -
Zfe зофилы сохраняют способность к воссоединению в течение одного часа . 
1 а i Однако этот срок может колебаться . 
' При облучении самок тех же линий с кольцевыми или телоцентри-
ческими Л'-хромосомами мягкими рентгеновыми лучами (40—50 кв) 
модифицирующий э ф ф е к т наблюдается только при немедленном дейст­
вии высокой температуры после облучения (Тихомирова и др., 1967) 
и по. наблюдается пои" действии температуры через 1 ч (Тихомирова, 
1964). 
Д ж . Герсковнц и С. Лбрахамсон (1 Ierskovilz a. Abrahamson, 1955, 
1956), изучая частоту но.тутранс.юкацпй у .тинпп дрозофилы со сцеп­
ленными Л'-хромосомамп с применением фракционированного облуче­
нии, нашли, что разрывы, возникшие и ооцптах (стадии не указаны) , 
восстанавливаются очень быстро • г, течение 4 мин. 
Д. Парке;) и А , X >ммелка (Parker a. Hammond, применяя 
также фракционированное облучение, нашли, что к ооцптах 7-и стадии 
ра ;рылы i i o c c i лиан, мп'.тюуея г. течение не более чем 10 мин, а и более 
ч\ H c i ни I е. тьных ц е н т а х l-i-ii стадии разрывы сохраняются вплоть д о 
от кладки ин на (до 2-1 ч) 
Т а к и м о о р . м о м . и м шжоду времени, в течение которого разрывы 
хромосом ••: о ш п и а ч е е [ , и о ] с я открытыми, получены разноречивые дни-
м ы , . ( > ч е н и n i l I. опилена что можно [)аз.тичием методик. Так, в экспе­
р и м е н т а ! 1-мскон!:11: . Дорахамеопа и Тихомировой были изучены дли­
те.м.пню кладки ( I 5 дней) , ("ледовате.тьно, анализу гюдвер1 -;1лнсь раз­
л и ч н ы е ооцит'ы о т 1-1 д о 7-й стадии включительно. Возможно, на 
ре ;\.тьтаты в л и я л и п другие условия: режимы облучении, питание, ф и ­
зиологические состояние самок и др. 
Однако во всех перечисленных исследованиях следует отметить не­
который общий результат: разрывы хромосом в ооцптах сохраняют а 
течение некоторого времени способность к воссоединению или обмену, 
что выявляется модифицированием эффекта облучения с помощью 
последующего дейстзия факторов среды. З а с л у ж и в а е т внимания тот 
факт, что модифицирование частоты появления самцов типа ХО воз­
можно как в линиях с палочковидными, так и в линии с кольцевыми 
^-.хромосомами. Это может быть интерпретировано с позиций рассмат­
риваемой гипотезы. 
Коротко остановимся на взаимосвязи явлений нерасхождения хро­
мосом и кроссинговера. 
Д ж . Меррпам и Д ж . Фрост (Merriam, Frost, 1964), изучая эту 
связь на гетерозиготных самках дрозофилы, показали, что большин­
ство исключительных самок, а может быть и все, происходят в резуль­
тате нарушения I мейотического деления. Это нарушение может быть 
как в кроссоверных, так и в кекроссоверпых тетрадах . Причем среди 
тетрад с нарушенным расхождением хромосом, т. е. давших начало 
исключительным с а м к а м , тетрады с двойными обменами встречаются 
чаще, нежели можно было теоретически ожидать на основании количе­
ства исключений с одинарными обменами. Анализ исключительных са­
мок показал также , что среди них ч а щ е встречаются гомозиготы по 
локусам, находящимся в середине хромосомы, чем по концевым. Поп 
этом среди самок, дающих исключительных дочерей, частота спонтанно 
возникающих леталей выше ожидаемой при условии, если бы они воз-
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пикали случайно. Вес это позволило авторам считать, что н е р а с х о ж * пос 
хромосом может быть связано с нарушением процесса нормали; рес 
конъюгации гомологичных хромосом и кроссинговера, что вполне|; xpf 
п а с у е т с я с ранее высказанными предположениями о природе н а ­
хождения хромосом (Bridges, 1916; Sturtevant a. Beadle, 1939). Й час 
Иной точки зрения придерживается С. Ривелл (1956), который*; ни; 
тает, что под влиянием облучения вообще не возникает разрывовщ Л о 
мосом, а происходит процесс, близкий к кроссинговеру, который в | | рог 
водит к появлению хромосомных аномалий. Ж, осо 
Представляет интерес также и тот факт, что облучение личюедМ 19(3 
увеличивает частоту нерасхождения хромосом ( Л о б а ш е в и ЕвтющЕ/нер 
"[937; Тихомирова, 1961', 1963 и др . ) . Такое явление нельзя объяс«-что 
нечувствительностью оогонисв, ибо при действии радиации на тщ суп 
псе "же удастся наблюдать некоторое увеличение частоты возникав Ш 1 ! 
имя рецессивных сцепленных с полом летальных мутаций (King, Щ 
Kino- •,. nth., H.if>(v. Glass, 1957). Это явление легче цнтерпретира^ зьп 
^тнмипацпеи днцетрпчееких хромосом в период деления оогонщ' H i 1 
I T I l ' e , Ч Ь Ю ТПКМХ П Ш О П Л О П Д Н Ы Х К Л С Т О К . Н О . 
,\\<)жнп предположиITi, что в случае сохранения деталей измени н с ' " 
хромосом в еягшшях не сиичаиы с крупными перестройками, a ощ- Х Р ' 
ля к пч-н i очечными изменениями, при которых клетка сохраняет жщ.' -^'"х 
emи'пЛмее11, (Лобашев и Глпюшкпп, 1937; Kin«; a. oth., 1956; Хаш 
\ \ м е д . 1'«Ч, IH ' i f ) ) . I? пилI..чу селективной гибели клеток с крупиц-
\ p M \ i n e i i M i i i . i M a абепрацпямп говорит и тот факт, что у лпчинок-сз) 
не едае!е-,1 нндуцщиишь трамелокацнн (Glass, 1957; Savhagen, Kris 
fcrsun, IW Ч). Правда, отсутствие- индуцированных транслокациймо 
найти а д р \ ю е объяснение Так, Б. Гласе (1957) считает, что в к с л ' ' 
и«X оопитах хромосомы достаточно чувствительны, но так как; 0 1 • 
ирис гране гьенно разобщены и обладают малой подвижностью, тон: '"и ' 
пикающие и них разрывы могут либо воссоединяться в исходное! !1" 
стояние, либо приводить к внутрихромосомным перестройкам (швец 
и дефишепеп). Транслокации же как межхромосомные перестройки 0 1 ; ' : 
возникают. В сперматоцитах и сперматогониях, где хромосомы лег 
упорядоченно, очень тесно прилегая друг к другу, во время движя 
их, наоборот, более вероятно возникновение межхромосомных обмее С : Л 
чем восстановлений. ш " 
Анализ частоты появления исключительных особей в поте* - 1 "' х 
облученных самок по дням вылета показывает, что максимальное 
количество приходится на первые дни, а потом уменьшается и дос­
тает спонтанного уровня к 6—9-му дню (Mavor, 1924; Patterson а.а: 
1932; Лобашев и Евтюшкин, 1937). Это также подтверждает выскаж 
ное нами предположение о наличии селективной гибели оогониев. 
Правда, космические лучи вызывают, очевидно, другого типа i 
менения, так как при этом несколько повышенная частота появлеь 
исключительных особей не изменяется в течение 18 дней после общ 
ния (Дубинин и др., 1962). Какова природа этих изменений, сказ?.-
пока трудно. 
Увеличение частоты первичного нерасхождения хромосом MOI ' 
<быть получено также воздействием уксусной 'кислоты на личинок д» 
.зофилы (Лобашев, 1937). М. Е. Лобашев объяснял это возникают 
желатинизацией плазмы половых клеток, которая, очевидно, сохраню 
ся вплоть до мейотических делений, не приводя к гибели сами клеи 
Можно высказать предположение, что в случае воздействия кои 
ческих лучей и уксусной кислоты происходят такие изменения* в Ш 
ме организма, которые способны вызывать хромосомные аберрация | -
в частности, нерасхождение хромосом) в течение длительного вреда 
68 
после воздействия. Д л я проверки этого предположения было бы инте­
ресно исследовать действие химических мутагенов на нерасхожденне: 
хромосом. 
При изучении явления нерасхождения хромосом оыло замечено, что-
частота появления особей КО знаннтельно превосходит частоту появле­
ния особен XXY (Mavor, 1923; Anderson, 1924; Demerec a. Farrow, 1930; 
Лобашев ii Евтюшкин, 1937; Евтюшкин, 1938; Рапопорт , 1938; Тихоми­
ров;!. 1964; наст, статья и д р . ) . Аналогичный избыток гипоплоидных 
особей наблюдался И. А. Рапопортом (1938) и Т. Девисом (Davis, 
1964) н при учете нерасхождения IV-хромосомы у дрозофилы. Анализ 
нерасхождения половых хромосом у самца дрозофилы т а к ж е показал , 
что чаще образуются спермин без половых хромосом, чем спермин, не­
сущие обе половые хромосомы (Sandler a. Braver, 1954). Исчерпываю­
щих объяснении этим явлениям пока не дано. 
С точки зрения высказанной нами гипотезы, потери хромосом, вы­
зывающие образование самцов ХО, обусловлены разрывами хромосом. 
Причиной образования исключительных самок при облучении, очевид­
но, также являются хроматпдные разрывы и их последующее воссоеди­
нение с восстановлением исходной структуры, по с сохранением меж¬
хромосомных сиязоп таким образом, что образуется комплекс из двух 
А'-хромосом. Тогда при редукционном делении возможны два случая: 
при расхожа тип! хромосом образуется мостик, приводящий к потере 
э т о ю комплекса п к визппкнотчппо О-гамот, ити оба центромера пере­
мещаются к одному полюсу и образуется яйцеклетка с двумя Л-хромо-
C O \ i а V; П. 
.Me/i:\[x лкч'олшыо связи Л'-хромосом могут быть временными. В -лом 
сл\ ча-- исключительные самки дают, как правило, нормальное нотом-
с г! • I •. правил, с несколько п овы шеи нон частотой вторичного иерас.чож-
;ц !•••.[ (Siiirtc\a il l a H"adlc, 1936; Cooper, 1948 и др.) независимо от 
тою, ныли ли угп исключительные самки типа Л'АТ или Л'А (Merriam л. 
Frost, И КМ). Объединение А-хромосом может быть и постоянным, если 
оно захватывает цептромерпый участок. В этом случае возникает ли­
нии со спеплепными А-хромосомамп. 
Исходя из сказанного, вероятность появления исключительных 
самок при облучении должна быть значительно ниже, чем вероятность 
появления самцов. Это и наблюдалось в наших опытах и опытах дру­
гих исследователей. 
Иначе обстоит дело, когда нерасхождение хромосом происходит 
под влиянием уксусной кислоты, где оно является следствием желати-
низаци'И плазмы. В этом случае процент исключительных самок (0,191) 
близок к таковому самцов (0,305). Частота ж е рецессивных сцепленных 
с полом летальных мутаций, как и следовало ожидать , не отличалась 
от контроля (Лобашев, 1937). 
Авторы так называемых конъюгационных гипотез (Бриджес , Стер-
тевант, Бидл, Купер, Грелл и др.) считают начальной причиной нерас­
хождения хромосом нарушение их конъюгации, отводя большую роль 
конъюгации гетерохроматина. В нашей гипотезе, которую можно на­
звать аберрационной, предполагается , что нарушение конъюгации и 
расхождения хромосом — вторичное явление, которому предшествует 
реорганизация хромосом за счет возникающих разрывов . Мы считаем, 
что роль гетерохроматина в определении частоты нерасхождения со­
стоит именно в том, что разрывы в этих участках происходят наиболее 
часто (Kaufmann, 1939). 
В целом можно сказать , что всякого рода изменения условий окру­
ж а ю щ е й среды, вызывающие нарушения обмена веществ клетки (осво­
бождение ферментов, изменение цитохромоксидазы и др.) и способст-
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иующие разрывам хромосом, которые представляют собой тщ'. 
ную анатомическую реакцию на биохимические изменения, J M i ' 
вызывать нерасхождения хромосом. | 
в ы в о д ы I D 
1. При облучении рентгеновыми лучами самок-имаго д р о з о № р ( 
с кольцевыми A-хромосомами в их потомстве наблюдается преобЩ-0 
»ис самцов ХО, возникших за счет разрывов и потерь Х - х р о м о с о Л ^ 
сравнению с самками XXY, так же как и в линии дикого типа с т ф 
цетрпчсскнми А'-хромосомами, что может служить основанием длятЖ'.Н 
чтобы считать механизмы, лежащие в основе этого явления, общЖ-Н 
2. В пользу общности механизмов говорит и следующий факт, щ н 
мчи.тондные сампы, возникающие за счет разрывов кольцевых Я-хроЖ к; 
сом н их потерь, появляются с большем частотой в группе, где noil К 
облучения действовала высокая температура, значительно превосж- К 
сумму таковых в ipynnax , где действовали рентгеновы лучи и т е # 
•uivpa порознь (установлен эффект' последействия) . Аналогичная кр L 
наблюдзегея в /шили с телоцентрпчеекпми А'-хромосомами. !:. М' 
::, i la основе пол) зеппых резу. нлзпзш выдвигается аберрациои! М 
. той :а, еог,злено которой первичное нерасхождение хромосом При f до 
)\ч» : H I : I лндне'са m орнчпы.ч mwiomieat, елсдетшюм ранее возникши М 
• . p i i ' - . i o e e v H i . i x л Г н pp.-iiinii. Возникновение пазрыжж и обмен между cet' М 
a a i b кнмн лрочатпдамн с образованием дпцентричеекпх хромосом ^ 
л:ен I рачеекпх фрагментов е последуloineii их элиминацией имеет мес: \\ 
, i-.iyiae обра 40ШМШЯ гпп.тоид11ых гамет, и воссоединение разрывов'' -N 
ie\nuioe i-oiлояиие с сохранением межхромосомных связей в комшт 
а; j i n x ,\'-\|1ом[1сим при образовании .гниерн.тондных гамет, р 
О 
S 
S 
S ; 
S 
S I 
S 
S 
/ м г п а ' л т у р л 
I > б и и и н I I . If. imi. Молекулярная генетика и д и ' к т н п е iu;iV4CUiiA ий нам» 
ценность. /VI., Гоеитимлздат. 
Л ; О н и л и Н. П., О. Л . К а н а п е ц. Г, С. К а р п с ч с и к п. 1962, В сб.: Проблн 
космический биологии. М„ Изд. ЛИ С С С Р , I : 252- 2.57. 
I ; н т ID in к и н Я. В. 1938. Тр. Лен. о н а естественен. , L X V 1 I , '1:109—119. 
.1 и Д . К. 1963. Действие радиации на живые клетки. М., Г о е а т о м п з д а т . е 
.1 о б а ш е в М. Ь. 1937. Тр. Леи. о-ва естёствонеп., L X V I 3 • 345—377 s 
Л о б a HI е а М К., Я В. Е в т ю ш к н н. 1937. Тр. Л е н . о-на естествонсп., Ш. s 
о ' of • —L>8O-
Л о б а н к - в М. Е., Ф. А. С м и р н о в . 1934. Д А Н С С С Р , I I , 5 : 3 0 7 - 3 1 1 . г 
Р а п о п о р т И. А. 1938. Виол, жури. V I I , 3 : 661—678. {г 
Р и в е л л С. 1956. В сб.: Вопросы радиобиологии. М., И Л : 389—403. 
( . в е н с о н К. 19о6. В сб.; Вопросы радиобиологии, М , И Л : 404—421 
' . . о к о л о в Н. Н. 1934. Биол . журн. | Ц , . 4 : 703-718. 
( . ч д ж е р Р . и Ф. Р а й и . 1964; Цитологические н химические основы насад 
венности. М., над, «Мир» 
Т it х о м и р о в а М. М. 1961 В сб.: Исследования по генетике. И з д . Л Г У , ! : 19-!: 
Т и х о и и р о в а М. М. 1963. Тр. Московск. о-ва испыт. п р и р о д ы V I I • 198—202. .. ' 
Т и х о м и П и я М ' м ' о 9!, 4' В г С б ' : Исследования по г е н е т ^ . Изд. ЛГУ, 2:5И4 
I н х о м и р о в а М. М, 1965. «Генетика» 4-63—68 
" Х °»™ In II М ' К Ъ С ' S i -£ у 6 р 0 в а ' и - М - Я я У ш. 1964, В сб.: Исследи нид по генетике. Изд . Л Г У , 2 :65—68 
' Х 0 5 М : И 9 5 - 1 В о 1 М ' М ' ' А ' А " Д ' ж и м ё * л и > О. Я. Б е л я ц к а я . 1967. . Г е н е т т 
X а ш и и - А х м е д М. С. 1964. Вестник Л Г У , 21 • 136-145 
X а ш и и - А х м е д М. С. 1965. « Г е н е т и к » . 3 • 49—55 
ReorintJ ' fSn, n f n V / T M 5 a S d , t h e ' ^ ч и е п с у of non-dis junct ion i n Drosopto' 
R , ? i , v , , S m t ? a p e r s o f t h e Michigan Acad, of Sci I V • 523—525 
B a k e r W. K. 1957. «Genet ics», 42, 6 • 735—748. 
B r ' l Y e e V c В Л 9 П B r ° Г * '
 ll*\Rtl:- G e " e t S o c " «8 = 78. o e i o g e s u H . 1.913. J. Exper. Zoo)., 15, 4 :587—606. 
70 ". ' 
В Г i «i к i-s С ll. 1910. «Genef ics» , t : 107—163. 
C a t f l i e s id i ' D. G. a. D. E . L e a . 1945. J . Genetics. 47, 1 : 2 5 - 4 0 . 
' - C o o p e r K. W. 1048. Proc. Nat, Acad. Sci. U S A , 34, 5 : 179—187. 
C o o p e r К W., S. Z i r a r a c r i n g a. J . K r i v s h e n k o . 1955. Proc. Na t . Acad . 
Sci. USA, 41 : 911—914. 
D a v i s D. 19Ы. « B l o o f b , 24, 5 : 648. 
D c m r r e c S. G. F a r r o w . 1930. Proc. Nat . Acad. Sci., 16 :711—714. 
F o r b e s C. 1962. «Gt4iL>tics», 47 : 1301 — 1311. 
• G l n s s B, 1957. Brookhaven Symposia in Bio logy . M u t a t i o n , 8 :148—170. 
O r e M R . F. 1962. «Gene t i c s» , 47 : 1737—1754. 
G r c i l R. F. 1963. Non-dis junct ion in D. hydet. Genetics today. Symposium publics-
lions divisions (abstr . ) . 
H с г U n v i t 7. Л. H . a. S. A b г a ii a in s о i i . 1955. «Gene t ics» , 40, 5:574—575, 
H v r < k n v i t г ,(. 11. a. S, Л l> r a h a m s о п. 1956. «Genetics», 41 : 420—428. 
H v i - !ч) v i t •/. .1. H . а. I I . S. A t n l l e r . 1953. Records of the Genetics Society of 
America, 22 : 79. 
К v :i I in a n и И. I 1 . 1939. Fine. Nat, Acad. Sci. Wash.. 25 ; 571. 
К v i • I I I V. S, MKil. *Naluiv» , 190, 478(1 : 10;i5-l(j3(>. 
K i i i ' 1 i ' G. 1952. \mer . Naturalist , 8ft : 391 -398 . 
K i : • U. C , .1. И. H a r r o w a. N . \V. К a v c. HWi . "Genetics*, 41, (\ : 890—900. 
L i i if i -r у K. <!., B. I I a II и vr !.. 1957. ell iTt-ditas*. 43. 4-1 : 3 4 9 - 562. 
L \ i ! At. l : . 1952, A I I U T . .!. Human < л-nelic.s, 14, 2 : U5. 
M a . i . г .1. \Y 192:'.. -Science •. 57. 1478 : 5113 - 5(14. 
M ••• : r .1. W, 1921 . .1. I-хр.т. :«> : 381 132. 
M . : . 1 , i ill .1. P. a. ,1. \ . | - r . i s | . I ' h i t . ' G f i i e l i i s , 49, ! : 111!) -122. 
M • iv I . I9f i2 . Ac!;i ( л ' е Ь ' Ц К ; i , (j, 1 : 1 12 
M c. H I I. \ . 1931' I W . ' r.lli In t i - r i i . < 5>,:цг, of Ge:iel . 2 : 13,5 137. 
M>. • i a 1 . \ . I ' l U •<i<-и. he-. 18 : 2Г.И 2>.... 
ДV • 1 i' ' i 11 i i]i .'I \ . \ t . At i i i и in h : i с !.. S. I I . T ; i \ I ti г. HH52. Proc, Nal Acad. 
'-. i . I ЗА. 48 . : ;,5h 7ii-i 
,\t i i ! • г M .1 ! ' l in. I. ( leu-lie ' . , 49 : I . 
. N ' : •• I i 1 ; 145.5 .1. <.,0J:i!.-,r C u n p . I'ilVMi.l., 45. s u p p l . 1 : 151 109. 
О l i e . s I ' l l , : Д, i . i < . \ t .>J<t u i t - i . 7. 3 : I 4(i '• 147. 
P ; - ' i I) . P . A I I ; i Ml i n u II d. 1958. sGc-nelicv-. 43, t : 92 - 10(1. 
1' • • ' <• -и ;* .1 i , VV. I l r r i f s h ' r , A . I I . W i n c h e s t e r . 1932 .! Heredi ty 
W i l l , ,s 3 25 554. 
. - < >.r \ i . G. Mill . J. Genetics, 41 ; Hif.. 
S . i , i 5 I r r I . a i i . В r a v e r. 1954. 39 : 305 -377. 
S a '! d I ,-r I . , a. ii. X о v i I s k i. 1950. <• Geilcliess, 41 : 189--193. 
S ; i \ i: :i ц e n P., I I . K r i s l n d o r s o n. 1903. DYS, 38, 85. 
S e l i II I 1 z J . a. 1). G . (.' a t с Ii e s i d е. 1937. J. Genetics, ,35 : 3 1 5 - 3 2 0 
S | i i e 1 e г R. A. 1903. «Gene t i c s» , 48 : 73—90. 
S I г r : i C. I9i i ( l . -Natures , 187 : 109. 
S i с w a r 1 .[. S. S. 1901). ^Natures, 187 : 1U8- 409. 
S i e v. а г t .1. S. S. 1962. «Nature», 194 : 258. 
S t и r 11- v u n l Л. I I . a. ( J. W. В с a d 1 e. 1936. «Geneties», 21, 5 : 554—604 
S l и г i e v a n I A. 11. a. G . W . B e a d l e . 1939. A n Introduct ion to Genetics Saun­
ders Co, Philadelphia : 391. 
Г r a ti t H . 1964. M u t . Res., 1, 2 : 157—162. 
\V о I f f S., И. E , L u i p p о 1 d. 1956. Proc. Nat . Acad, Sci. USA, 42, 8 • 510—514 
